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 COMMUNICATION
N’existe-t-il aucune limite aux formes des systèmes sociaux que les animaux peuvent produire pour 
s’adapter à leur environnement, ou bien des contraintes définissent-elles l’espace des possibles, res-
treignant les systèmes sociaux à un nombre fini de formes ? L’étude des sociétés de macaques révèle 
qu’elles sont constituées par un ensemble de traits covariants. Le niveau d’asymétrie des conflits, 
l’intensité de l’agression, la fréquence des réconciliations, le degré de permissivité de la mère, l’impor-
tance des liens de parenté ou le tempérament individuel varient de manière corrélée d’une espèce à 
l’autre. Le couplage des traits comportementaux à différents niveaux du génotype et du phénotype 
a pour effet de circonscrire les macaques à un nombre limité de styles sociaux. Ceux-ci s’ordonnent 
sur une échelle à quatre degrés allant d’espèces caractérisées par des relations sociales intolérantes 
et de strictes hiérarchies, à d’autres dont les sociétés sont plus tolérantes et les rapports de domi-
nance moins inégaux. Les différences interspécifiques observées dans le style social des macaques 
ne s’expliquent pas par des variations du milieu. En revanche, l’échelle de tolérance sociale montre 
une forte corrélation avec la phylogenèse des macaques, ce qui révèle que le cœur du système d’in-
terconnexions particulier à chaque espèce n’a pas été modifié depuis plusieurs centaines de milliers 
d’années. Ces résultats nous apprennent que les liaisons entre traits comportementaux agissent comme 
des contraintes qui limitent la réponse évolutive des systèmes sociaux aux pressions écologiques.
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Are the social systems that animals produce to cope with environmental requirements limitless in their 
form, or are social systems limited to finite sets of forms by constraints that define the possibilities 
open to them? The study of macaque societies reveals that they are made of a cluster of covarying 
traits. The degree of asymmetry in conflicts, the intensity of aggression, the rate of conciliatory 
patterns, the degree of maternal permissiveness, the degree of kin preference among females and 
individual temperament vary in a correlated manner from one species to another. The coupling of 
behavioural traits at different levels of the genotype and the phenotype circumscribes macaques to 
a limited number of social styles. The latter may be set along a four-grade scale ranging from species 
portrayed by marked social intolerance and a steep dominance gradient to others displaying a higher 
level of social tolerance associated with relaxed dominance. The cross-species differences found in 
the social styles of macaques are not explained by environmental variations. In contrast, the four-
grade scale strongly correlates with macaque phylogeny, revealing that the core of species-specific 
interconnection systems has changed very little over several hundred thousand years. These results 
show that linkages between behavioural traits act as constraints that limit the evolutionary response 
of social systems to ecological pressures.
Key words: social relationship, social organisation, covariation, constraint, phylogeny, evolution, primates.
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INTRODUCTION
La pensée évolutionniste considère la sélection naturelle dans 
sa composante directionnelle comme la principale force res-
ponsable de la diversité de la vie. Elle met l’accent sur la 
mutabilité des êtres vivants et leurs processus d’adaptation afin 
d’expliquer comment ils font face aux exigences d’un environ-
nement changeant (Schwenk & Wagner, 2004). Toutefois, 
avec l’avènement de la biologie évolutionniste du développe-
ment (évo-dévo), un regain d’intérêt s’est manifesté en faveur 
de l’autre versant des organismes, la robustesse, c’est-à-dire 
leur capacité à préserver l’état d’adaptation en protégeant des 
perturbations du milieu la dynamique du développement et 
les systèmes fonctionnels aussi bien physiologiques que com-
portementaux (West-Eberhard 2003 ; Schwenk & Wagner 
2004). Pour comprendre la diversité des êtres vivants, nous 
devons identifier les contraintes susceptibles de donner lieu à 
une forte sélection stabilisante en favorisant les organismes et 
organisations les mieux à même de maintenir l’équilibre entre 
leurs différentes composantes.
Dans l’étude des sociétés, cette probléma-
tique se traduit par la question suivante : 
n’existe-il aucune limite aux formes des sys-
tèmes sociaux que les animaux peuvent pro-
duire pour s’adapter au milieu écologique, 
ou bien des contraintes restreignent-elles les 
systèmes sociaux à un nombre fini de formes ? 
Les contraintes peuvent se définir comme des 
mécanismes qui limitent la réponse adaptative 
des caractères biologiques à la pression de 
l’environnement. Si les caractères sont liés 
par des contraintes, on doit s’attendre à ce 
qu’ils voyagent ensemble au cours du proces-
sus évolutif. Des données comparatives sont 
nécessaires pour mettre ceci en évidence. À 
l’heure actuelle, de telles connaissances sont 
disponibles dans le genre Macaca. Après avoir 
présenté les faits qui indiquent l’existence 
de caractères covariants dans les systèmes 
sociaux des macaques, j’envisagerai les méca-
nismes responsables des liens entre caractères, 
puis leurs déterminants évolutifs.
 LA COVARIATION DES CARACTÈRES 
COMPORTEMENTAUX
Il existe une vingtaine d’espèces de macaques. Une seule, 
le macaque berbère, se rencontre en Afrique du nord. Les 
autres ont colonisé l’Asie il y a près de 6 millions d’années en 
trois vagues successives (Hoelzer & Melnick, 1996). Ce sont 
des primates semi-terrestres, en grande partie frugivores, qui 
habitent la forêt et les habitats semi-ouverts. Ils vivent en 
groupes de plusieurs dizaines d’individus contenant des mâles 
et des femelles adultes accompagnées de leur progéniture. 
Les femelles forment des clans de partenaires apparentés et 
demeurent leur vie durant dans leur troupe natale. Les mâles 
émigrent dans d’autres groupes en atteignant l’âge adulte 
(Thierry et al. 2004). À partir de cette base commune, on 
constate des variations considérables d’une espèce à l’autre 
dans le style des relations sociales.
Le degré d’asymétrie des conflits et des relations de domi-
nance est particulièrement variable chez les macaques. Il 
est maximal chez le macaque rhésus et le macaque japonais 
dont la vie sociale est gouvernée par de strictes hiérarchies 
(Thierry, 2000  ; 2007). Les morsures sévères ne sont pas rares 
et les conflits sont le plus souvent unidirectionnels : l’individu 
agressé fuit ou se soumet sans répliquer. Les réconciliations, 
c’est-à-dire les contacts positifs qui surviennent après conflit 
entre précédents adversaires, sont peu fréquents (figure 1). 
Des comportements de soumission s’observent communément 
dans les approches entre les différents membres du groupe : le 
sujet subordonné reconnaît par là son statut d’infériorité en 
présentant une expression faciale spécifique, la mimique avec 
découvrement des dents (de Waal & Luttrell, 1985).
Le précédent tableau contraste avec ce que l’on connaît des 
espèces originaires de l’île de Sulawesi comme le macaque 
de Tonkean, le macaque maure et le macaque à crête. Chez 
eux, les morsures sévères sont exceptionnelles et la plupart 
des agressions provoquent des protestations ou des contre-at-
taques, ce qui conduit à des conflits bidirectionnels (Thierry, 
2000 ; 2007). En conséquence, le gradient des différences 
hiérarchiques entre individus reste faible et les disputes sont 
suivies en majorité par une réconciliation des adversaires 
(figure 1). En outre, la mimique avec découvrement des dents 
ne joue aucun rôle dans les relations de dominance, elle a 
Figure 1 : Les taux de réconciliation chez neuf espèces de macaque.
La tendance conciliatoire entre individus non apparentés est calculée à l’aide de l’indice de Veenema 
et al. (1994) pour quinze groupes de macaques étudiés en captivité (d’après Thierry et al. 2008).
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au contraire pour fonction d’inviter à un échange affiliatif 
en annonçant les intentions pacifiques de celui qui l’émet 
(figure 2) (Preuschoft, 1995).
Les relations sociales des autres espèces de macaque appa-
raissent comme intermédiaires en comparaison avec le maca-
que rhésus et le macaque japonais d’une part, et les macaques 
de Sulawesi d’autre part. On peut ordonner les styles sociaux 
des macaques sur une échelle de tolérance sociale à quatre 
degrés en fonction du degré d’asymétrie de leurs relations et 
de la fréquence de leurs réconciliations (Tableau 1) (Thierry, 
2007). La covariation des caractères ne se limite pas à la domi-
nance et à la conciliation, elle s’applique également aux condi-
tions de la socialisation. Chez les macaques des degrés 1 et 2, 
les mères se montrent protectrices, elles reprennent souvent 
leur nourrisson lorsque celui-ci vient à s’éloigner, et dans les 
premiers mois de sa vie il n’interagit pour l’essentiel qu’avec 
les membres de son clan maternel. Les mères des degrés 3 et 4 
se montrent au contraire permissives : elles laissent une grande 
liberté de mouvement à leur jeune qui peut entrer en contact 
avec l’ensemble des membres du groupe, et le comportement 
alloparental est développé, c’est-à-dire que d’autres femelles 
peuvent manipuler et porter le jeune dès le plus jeune âge. 
La forme du jeu social est également influencée par le style 
de relation, il apparaît plus compétitif dans les espèces à forte 
hiérarchie, et plus coopératif chez les macaques plus égalitaires 
(Petit et al. 2008 ; Reinhart et al. 2010).
Des variations supplémentaires sont observées dans les struc-
tures de parenté (Thierry, 2000). Chez le macaque rhésus et le 
macaque japonais, les femelles se signalent par une préférence 
marquée pour leurs apparentés dans la proximité ou le toilet-
tage social. Le jeu des alliances entre les membres des clans 
maternels détermine de manière stricte le statut social des 
femelles : chacune vient en rang immédiatement après sa mère, 
et les sœurs cadettes dominent leurs sœurs aînées. Le népotisme 
est réel mais moins prononcé dans le troisième degré. Il est 
encore plus faible chez les macaques de Sulawesi où chaque 
individu noue des relations étroites avec chacun des membres 
de son groupe quelles que soient les relations généalogiques. Les 
règles d’héritage du rang de dominance entre femelles n’ont pas 
la force que l’on constate dans les espèces du premier degré, il 
n’est pas rare qu’une femelle prenne le dessus sur une sœur plus 
jeune ou une mère âgée. Enfin, en ce qui concerne les mâles, ils 
émigrent plus tôt chez les macaques à forte hiérarchie sociale et 
ne forment pas de coalitions entre eux, alors qu’ils demeurent 
plus longtemps dans leur groupe natal et nouent des alliances 
chez les espèces plus tolérantes. 
 LES MÉCANISMES DE LIAISON DES 
COMPORTEMENTS
Établir que les sociétés de macaques s’organisent autour d’un 
nombre limité de styles sociaux revient à énoncer que de 
larges pans de leur espace social reste inoccupés. L’espace 
social peut se définir comme l’ensemble des formes qu’une 
organisation sociale peut revêtir, il comprend l’ensemble des 
combinaisons possibles des différentes variables caractérisant 
cette organisation. Or, toutes ces combinaisons ne s’observent 
pas dans la réalité : chez les macaques, on ne rencontre pas des 
espèces caractérisées par une forte hiérarchie sociale et une 
influence limitée des structure de parenté, ou bien par une 
faible fréquence de réconciliations associée à un comportement 
maternel permissif. Expliquer pourquoi certains styles sociaux 
n’existent pas demande de s’intéresser aux mécanismes de 
liaison des comportements.
Tableau 1 : Distribution des styles sociaux des macaques sur une échelle de 
tolérance à quatre degrés.
L’asymétrie des conflits et le gradient de dominance diminuent de gauche 
(degré 1) à droite (degré 4) tandis que les taux de réconciliation varient en sens 
inverse (d’après Thierry, 2007).
Figure 2 : La mimique avec découvrement des dents chez le macaque de 
Tonkean.
Cette expression faciale a une signification pacifique analogue à celle du sourire 
humain (photo: B. Thierry, Centre de Primatologie de Strasbourg)
Degré 1 Degré 2 Degré 3 Degré 4
Macaque rhésus 
(M. mulatta)
Macaque de Java 
(M. fascicularis)
Macaque berbère 
(M. sylvanus)
Macaque à crête 
(M. nigra)
Macaque  
japonais 
(M. fuscata)
Macaque 
nemestrina 
(M. nemestrina)
Macaque silenus 
(M. silenus)
Macaque de 
Tonkean 
(M. tonkeana)
Macaque  
de Taiwan 
(M. cyclopis)
Macaque du Tibet 
(M. thibetana)
Macaque arctoides 
(M. arctoides)
Macaque maure 
(M. maurus)
Macaque d’Assam 
(M. assamensis)
Macaque à toque 
(M. sinica)
Macaque  
ochreata 
(M. ochreata)
Macaque bonnet 
(M. radiata)
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Le couplage entre les différents traits comportementaux trouve 
son origine pour partie dans l’architecture et les processus de 
régulation du génome. Les liaisons chromosomiques et l’action 
pléiotrope de nombreux gènes produisent des effets corrélés, 
et le fait que des gènes partagent les mêmes réseaux de régu-
lation empêche également que des caractères se modifient 
indépendamment (Schlichting & Pigliucci, 1998). On sait par 
exemple qu’une faible activité sérotoninergique engendre un 
niveau d’agression élevé. Un certain degré de polymorphisme 
s’observe dans la région promotrice du gène responsable de 
la protéine de transport de la sérotonine et deux principaux 
allèles de ce gène, S et L, ont été identifiés : en altérant l’effi-
cacité du gène promoteur, l’allèle L entraîne une diminution 
de la fonction sérotoninergique. Des études chez le macaque 
rhésus ont montré que de faibles niveaux de sérotonine sont 
associés à une cascade de conséquences comportemententales 
avec en particulier une prise de risque impulsive et une agres-
sion non contrôlée (Higley et al. 2011). Les mâles ayant peu 
de sérotonine développent des tendances à l’isolement social, 
ils émigrent plus tôt de leur groupe natal, reçoivent un nombre 
important de blessures et leur taux de mortalité est élevé. Les 
femelles quant à elles connaissent une forte proportion de 
décès infantile, alors même qu’elles se comportent de manière 
particulièrement protectrice vis-à-vis de leur progéniture.
Le couplage comportemental peut également survenir au 
niveau du phénotype individuel. De nombreux traits partagent 
les mêmes fondements neurobiologiques, psychologiques et 
ontogénétiques, et un même système peut se voir impliqué dans 
de multiples comportements. À titre d’exemple, les mécanismes 
de l’anxiété interviennent dans la gestion des risques occasion-
nés par des contextes aussi divers que les conflits sociaux, les 
réconciliations ou la protection des jeunes. Deux populations 
dont les individus se distinguent par leur niveau général d’an-
xiété présenteront donc des variations systématiques dans leurs 
réponses à ces trois types de situations. De tels mécanismes 
expliquent l’existence de différences de tempérament entre 
espèces de macaque. Les espèces les plus tolérantes appa-
raissent moins réactives aux 
facteurs de stress psychologique 
que les espèces peu tolérantes, 
et des travaux récents révèlent 
que les macaques de style social 
voisin présentent des structures 
de personnalité qui sont proches 
(Adams et al. 2015).
Les membres d’un groupe sont 
dépendants les uns des autres, 
ce qui a pour effet de créer des 
liaisons supplémentaires entre 
les traits comportementaux, 
cette fois à l’échelle du phé-
notype social. Une telle affir-
mation aurait été naguère cri-
tiquée comme faisant appel à 
la sélection de groupe, mais il est aujourd’hui reconnu que la 
valeur sélective de l’individu est liée à la valeur sélective de 
ses partenaires car sur le long terme les conséquences du col-
lectif s’exercent sur chacun d’eux (Roberts, 2005). Certaines 
conduites comportementales conditionnent, autorisent ou 
bien interdisent l’existence d’autres conduites. Que la pro-
portion des contre-attaques dans les conflits soit d’autant 
plus faible que la fréquence des morsures est élevée résulte 
d’éléments tactiques : lorsque le risque de morsure est grand, 
la meilleure stratégie pour l’individu agressé consiste à fuir 
ou à se soumettre, alors qu’il lui est possible de protester ou 
contre-attaquer si le danger est faible. À l’inverse, si le sujet 
dominé peut répliquer aisément, cela prévient les attaques 
sévères de la part des individus dominants. Ces considérations 
tactiques expliquent le lien entre l’intensité et l’asymétrie des 
conflits et le type de relation de dominance que l’on observe 
chez les macaques (Thierry, 2000). Les taux de réconciliation 
sont en relation avec la forme des agressions pour des raisons 
analogues. Tandis que les conflits unidirectionnels et un risque 
de blessure important préviennent les contacts affiliatifs, les 
comportements d’apaisement autorisent des réconciliations qui 
préviennent l’escalade des conflits (figure 3). La même logique 
s’applique à l’association entre style de comportement maternel 
et degré de tolérance sociale : le niveau de protection de la 
femelle vis-à-vis de son jeune s’ajuste au niveau d’agression 
de son environnement social. Enfin, le fait que le pourcentage 
de conflits bidirectionnels et le degré de népotisme soient des 
caractères covariants chez les macaques (figure 3) découle de 
l’existence de coalitions entre apparentés. Quand les coalitions 
entre les membres d’un clan maternel sont fortes, d’impor-
tants écarts de dominance se creusent entre individus, ce qui 
aboutit à une stratification du groupe social. Au contraire, si 
les interactions de type affiliatif surviennent régulièrement 
entre individus non apparentés, les alliances familiales sont 
moins puissantes et l’asymétrie des rapports de force reste faible 
(Thierry, 2007).
Figure 3 : Association entre comportements d’apaisement (montes et étreintes) et tendance conciliatoire, et entre 
degré de népotisme et pourcentage de conflits comprenant une protestation ou une contre-attaque.
L’effet des relations phylogénétiques entre espèces est corrigé à l’aide de la méthode des contrastes indépendants (d’après 
Thierry et al. 2008).
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 FACTEURS ÉCOLOGIQUES  
ET HISTOIRE ÉVOLUTIVE
Les systèmes sociaux des primates remplissent une fonction 
adaptative par rapport aux conditions du milieu. Des diffé-
rences dans le sexe ratio ou la dimension des groupes peuvent 
s’expliquer par des variations dans les ressources alimentaires 
ou le risque de prédation (Kappeler & van Schaik, 2002). À 
ce jour, cependant, aucun modèle écologique ne permet de 
rendre compte de la diversité de comportement rapportée dans 
le genre macaque : on ne relève pas de concordance entre les 
styles sociaux propres à chaque espèce et les types d’environ-
nement qui les ont vu naître. La distribution des macaques 
en zones tempérées, tropicales et subtropicales, ou dans des 
habitats forestiers à feuilles persistantes ou non, ne correspond 
pas aux degrés de tolérance sociale établis précédemment. 
Certaines espèces sont géographiquement isolées alors que 
d’autres sont sympatriques, certaines sont essentiellement arbo-
ricoles tandis que d’autres se montrent plus terrestres, quelques 
unes incluent une part majoritaire de fruits dans leur régime 
alimentaire, d’autres une large proportion de graines et de 
feuilles... aucun des classements que permettent ces différentes 
variables ne recoupe la classification des systèmes sociaux des 
macaques en quatre degrés (Ménard, 2004).
Il faut passer par l’histoire évolutive des maca-
ques pour découvrir une part du détermi-
nisme de leurs styles sociaux. Les techniques 
de comparaison phylogénétiques ont permis 
de démontrer l’existence d’une forte corréla-
tion entre la forme de l’organisation sociale 
et la phylogenèse des macaques (Thierry et 
al. 2000 ; 2008) (figure 4). L’étude de chacun 
des traits sociaux permet d’en reconstruire le 
stade ancestral : il correspond au degré 3, sur 
lequel se trouvent précisément les espèces les 
plus anciennes du genre, le macaque berbère 
et le macaque silenus (figure 4). L’analyse 
indique que le cœur du système social n’a 
pas été modifié depuis plusieurs centaines de 
milliers d’années pour une majorité d’espèces 
de macaques, et même plusieurs millions d’an-
nées pour quelques unes d’entre elles.
Si l’influence du passé évolutif sur les styles 
sociaux des macaques apparaît plus importante 
que l’action des facteurs du milieu, cela ne 
signifie pas pour autant que les modifications 
d’environnement ne jouent aucun rôle. Il se 
trouve que les espèces les plus intolérantes 
(macaque rhésus, macaque japonais, macaque 
de Java, macaque nemestrina) sont également 
les espèces qui ont remplacé les autres espèces 
de macaques en envahissant l’Asie du Sud-Est 
après les épisodes arides des dernières glacia-
tions (Abegg & Thierry, 2002). Un processus 
de colonisation rapide réclame des taux de 
dispersion élevés. En favorisant les populations qui produisent 
des mâles qui émigrent précocement et fréquemment, il est pos-
sible que ce processus ait orienté l’évolution de ces espèces vers 
des organisations qui se distinguent par une forte asymétrie des 
relations sociales, avec perte d’une partie des comportements 
servant à la négociation et à l’apaisement, caractéristiques des 
espèces plus tolérantes.
CONCLUSION
Les styles sociaux des macaques apparaissent comme des 
ensembles de traits covariants, relativement stables au regard 
des processus de l’évolution. Les corrélations observées entre 
comportement et phylogenèse confirment que les liaisons 
multiples qui interviennent au niveau du génotype et du phé-
notype jouent le rôle de contraintes qui limitent l’adaptation 
du système social aux facteurs de l’environnement. De fait, on 
ne constate pas d’influence significative des conditions écolo-
giques actuelles sur les styles sociaux des macaques.
Si la diversité sociale des macaques se prête particulièrement 
à l’étude comparative, l’étude d’autres espèces indique que la 
covariation des traits sociaux est probablement un phénomène 
général. La comparaison du chimpanzé et du bonobo montrent 
Figure 4 : : Correspondance entre l’arbre phylogénétique des macaques (Purvis, 1995) et l’échelle 
de tolérance sociale à quatre degrés (d’après Thierry et al. 2000).
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une association similaire entre tolérance sociale, gradient de 
dominance, intensité de l’agression et tempérament individuel 
(Hare et al. 2012). De manière intéressante, des études inter-
culturelles chez l’être humain pointent dans la même direction. 
Elles montrent que la sévérité de l’ordre social et des sanctions, 
ainsi que la rigueur de l’éducation et du contrôle de soi sont 
autant de variables corrélées ; il apparaît en outre que le degré 
d’intolérance sociale augmente avec la densité de population 
et les problèmes environnementaux (Gelfand et al. 2011).
Une grande part de nos connaissances est pour l’heure de type 
corrélationnelle et il reste à approfondir notre connaissance 
des relations causales qui unissent les différents traits sociaux. 
L’usage du terme ‘contrainte’ ne doit pas faire penser que le 
couplage des caractères de l’individu et de l’organisation sociale 
ne représente qu’un obstacle au processus évolutif. Toute 
modification d’un caractère a pour conséquence, par effet de 
cascade, d’entraîner la transformation de tout le système. Les 
recherches futures devront déterminer la force des liaisons 
entre les traits et dans quelle mesure la sélection naturelle est 
capable de les rompre.
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